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摘要 : 世界 各 地 大 范围 的 西方 蜜蜂 Apis mellifera 蜂 群 损失 现象 已 引起 科学 界 和 公众 的 持续 关注 。 
犹 斯 瓦 螨 Varroa destructor 和 蜜蜂 残 翅 病毒 ( Deformed wing virus, DWV) 是 西方 蜜蜂 群 中 最 主要 的 
两 大 生物 威胁 。 尽 管 二 者 侵害 蜜蜂 均 已 有 较 长 历史 ,但 直至 近 十 年 来 的 研究 才 发 现 两 者 间 的 协同 
效应 对 蜂 群 健康 的 影响 远 超过 其 单独 作用 时 所 造成 的 危害 :(1) 蜜蜂 残 起 病毒 可 在 狄 斯 瓦 螨 体内 
大 量 复制 ,继而 进一步 传播 ;(2) 狄 斯 瓦 螨 的 刺 吸 行为 使 病毒 粒子 跨越 寄主 的 生理 屏障 而 直接 进入 
蜜蜂 血 淋 巴 ;(3) 狄 斯 瓦 螨 的 寄生 促使 蜜蜂 残 起 病毒 的 高 毒 力 毒 株 在 蜂 群 中 优势 扩 增 和 盛行 ; (4) 
狄 斯 瓦 螨 影响 蜜蜂 个 体 发 育 与 免疫 系统 等 生理 机 能 ,以 致 降低 了 蜂 群 对 病毒 的 抵抗 力 ;(5) 蜜蜂 残 
起 病毒 对 宿主 造成 的 免疫 抑制 有 利于 狄 斯 瓦 螨 的 寄生 与 繁殖 。 狄 斯 瓦 螨 ,蜜蜂 残 翅 病毒 和 西方 密 
蜂 间 的 关系 已 经 成 为 昆虫 外 寄生 物 、 病 原 体 与 寄主 相互 作用 研究 的 一 个 典型 模型 。 本 文 对 近 十 年 
该 领域 的 相关 研究 进行 综述 ,以 期 为 蜂 群 损失 的 原因 调查 以 及 昆虫 寄生 虫 、 病 原 微生物 与 寄主 间 关 
系 的 研究 提供 参考 和 借鉴 。 

关键 词 : 西方 蜜蜂 ; 狄 斯 瓦 螨 蜜蜂 残 翅 病毒 ; 协同 效应 ; 蜂 群 健康 ; 寄生 中 -病原 -寄主 相互 作用 
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Synergistic effects of Varroa destructor and Deformed wing virus on honey 


bee health 

LIN Zhe-Guang, QIN Yao, LI Li, WANG Shuai, ZHENG Huo-Qing* , HU Fu-Liang (College of Animal 
Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310058 , China) 

Abstract: The elevated global colony losses of the Western honey bee, Apis mellifera, have drawn much 
attention in beekeeping and scientific communities. The ectoparasite Varroa destructor and Deformed wing 
virus (DWV) are regarded as the two key biotic threats to colony health. Irrespective of the long-time 
existence in colonies, their synergistic impacts on honey bee health, which are far more severe than the 
harms caused by separate individuals, were not intensively studied until the recent decade. These 
synergistic effects include; (1) DWV replicates on V. destructor and transmits with the mites; (2) DWV 
can be directly transmitted into host hemolymph through mite feeding; (3) Highly virulent strains of 
DWV bias proliferation in A. mellifera populations with the co-occurrence of Varroa infestation; (4) V. 
destructor affects honey bee' s immunity and development, resulting in the impairment of host defence to 
viruses; (5) DWV-induced immunosuppression in hosts favors mite feeding and reproduction. The complex 
relationships among V. destructor, DWV and A. mellifera have become a typical model in the study of 
parasite-pathogen-host interactions. By summarizing the relevant researches in this field over the last decade, 
we aim to provide insights for further studies on colony losses and parasite-pathogen-host interactions. 

Key words: Apis mellifera; Varroa destructor; Deformed wing virus; synergistic effect; colony health; 


parasite-pathogen-host interactions 
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蜜蜂 作为 最 主要 的 授粉 昆虫 ,对 于 经 济 .可 持续 
农业 和 食品 安全 至 关 重 要 ( 郑 火 青 和 明 福 良 ，2009; 
Potts et al., 2010; Breeze et al., 2014), AX 
2007 ^F FR iH WE HE BA iw SE A JE (colony collapse 
disorder, CCD) 以 来 (Cox-Foster et al., 2007) ,世界 
各 地 西方 蜜蜂 Apis mellifera 大 范围 的 蜂 群 损失 
(colony losses) 现象 愈演愈烈 ( Neumann and 
Carreck , 2010) ,野生 授粉 昆虫 数量 同样 呈 逐 步 衰减 
趋势 (Fiirst et al., 2014; Garibaldi et al., 2016) , 引 
起 了 科学 界 和 公众 的 广泛 关注 (Oldroyd，2007 ; 
Ratnieks and Carreck, 2010; Schroeder and Martin, 






























































饲养 蜂 群 健康 问题 的 大 量 出 现 (Sammataro et al., 
2000; Oldroyd, 2007) 。 就 单个 蜂 群 而 言 , 当 瓦 螨 载 
量 超过 2 500 头 , 即 意 味 着 该 蜂 群 已 面临 朋 泪 的 危 
险 (Martin et al., 1998; Delaplane and Hood 1999; 
Boecking and Genersch, 2008) ; 若 不 及 时 治 螨 ,一 个 
西方 蜜蜂 群 通常 会 在 6 个 月 至 2 年 间 死 亡 (Kraus 
and Page, 1995; Le Conte et al., 2010) 。 因 此 ,将 蜂 
s SY KO i LEZ GF BU fH ( economic threshold ) 以 
下 ,以 降低 其 对 蜂 群 的 危害 ,早已 成 为 养 蜂 生 产 管 理 
中 一 个 不 可 或 缺 的 部 分 (Delaplane and Hood, 
1999 ) 。 已 有 研究 证 实 , 至 少 有 8 种 蜜蜂 病毒 可 通过 


















































2012) 。 研 究 显 示 , 蜂 群 的 骨 溃 与 病原 体 和 其 他 应 
激 因 素 的 相互 作用 紧密 相关 (Evans and Schwarz， 
2011; Cornman et al., 2012; Dainat et al., 2012b; 
Vanbergen and Initiative, 2013) , 其 中 狄 斯 瓦 螨 
Varroa destructor 和 蜜蜂 残 翅 病毒 ( Deformed wing 
virus, DWV) 作为 两 大 主要 威胁 因子 (Wilfert et al., 
2016) , 备 受 瞩目 。 近 年 来 的 研究 把 关于 狄 斯 瓦 旺 
fil DWV 协同 作用 关系 的 认识 推 向 了 一 个 新 的 高 
度 , 2012 - 2015 年 间 , {X < Science < The ISME 
Journal》 和 《PLoS Pathogens)3 大 高 水 平 学 术 期 刊 便 
有 6 篇 针对 性 的 研究 报道 。2016 年 2 月 5 A, 
《Science》 发 表 关于 不 同 物种 来 源 的 DWV 进化 关系 
的 文章 ,确认 了 正 是 由 于 瓦 螨 的 入 侵 而 导致 DWV 
在 西方 蜜蜂 群 中 的 再 流行 ( Wilfert et al., 2016) , H. 
同期 还 男 刊 有 评论 文章 ( Villalobos, 2016)。 可 见 其 
二 者 对 蜂 群 健康 的 影响 以 及 作为 理想 的 昆虫 寄生 
H 病原 与 寄主 间 的 互 作 关系 模型 已 成 为 一 研究 热 
点 ,引起 诸多 研究 者 的 兴趣 。 

狄 斯 瓦 螨 是 蜜蜂 的 一 种 体外 寄生 虫 ,原始 寄主 
为 东方 蜜蜂 Apis cerana, A 20 世纪 中 叶 成 功 实现 寄 
主 扩张 而 寄生 于 西方 塞 蜂 后 ,迅速 蔓延 至 世界 各 地 
(Oldroyd, 1999) 。 随 着 新 西 兰 于 2000 年 (Todd et 
al., 2007; Mondet et al., 2014) 夏威夷 于 2007 年 
(Martin et al., 2012) 相继 发 现 瓦 螨 之 后 , 目前 全 世 
界 仅 有 澳大利亚 的 蜂 群 尚未 有 瓦 螨 侵 染 的 相关 报道 
(Genersch, 2010) , 2 3Ur PU TE Jy 24 Ri PI 75 S8 HE a] 
养 中 所 面临 的 最 大 威胁 ,不 仅 对 蜜蜂 个 体 的 行为 和 
健康 有 直接 影响 (Rosenkranz et al., 2010) ,还 通过 
携 播 病毒 等 方式 间接 作用 于 蜂 群 ,并 可 抑制 蜜蜂 的 
免疫 系统 从 而 引发 内 源 性 病毒 的 激活 (Yang and 
Cox-Foster, 2005 ; Nazzi et al., 2012) ,严重 扰乱 蜂 群 
的 组 织 结构 和 群 内 个 体 的 连续 性 ( Sumpter and 
Martin, 2004) ,导致 野生 蜂 群 数量 的 下 降 以 及 人 工 


























































































































狄 斯 瓦 螨 进行 传播 ( Camazine and Liu, 1998; Chen 
et al., 2004; Tentcheva et al., 2004; Berényi et al., 
2006; Lanzi et al., 2006; Todd et al., 2007 ; Gisder et 
al., 2009; Carreck et al., 2010) ,但 却 仅 有 DWV 的 
FORCE 55 BLY EORR E UTE (Martin et al., 
2012 ;Locke et al., 2012) 。 

蜜蜂 残 翅 病毒 是 一 种 类 小 核糖 核酸 (picorna- 
like) 正义 单 链 RNA 病毒 (Lanzi et al., 2006) ,属于 
传染 性 软 腐 病毒 科 ( Mflaviridae ) ,为 直径 约 30 nm 无 
被 膜 .不 稳定 的 二 十 面体 (de Miranda and Genersch, 
2010), DWV 在 蜂 群 中 可 通过 雄 蜂 、 蜂 王 的 繁殖 行 
为 进行 垂直 传播 和 工蜂 的 饲 喂 、 交 哺 及 通过 寄生 虫 
进行 水 平 传播 ( Chen et al., 2006; Yue et al., 2006; 
Yue et al., 2007; de Miranda and Fries, 2008) ,能 侵 
Yu ae MEA A S SY Ex Chen et al., 2005), DWV 对 
成 年 宿主 通常 是 一 种 隐 性 的 、 无 症状 的 感染 ( Hails 
and Timms-Wilson, 2007; Martin et al., 2012) ,而 在 
未 成 熟 发 育 期 间 被 DWV 严重 侵 染 的 个 体 ,很 有 可 
能 成 年 后 表现 出 翅膀 残缺 .腹部 缩短 、 体 色 异 常 等 显 
性 残 翅 病症 状 (Ball and Allen, 1988; Bowen-Walker 
et al., 1999; Yue and Genersch, 2005) ,日 将 在 出 房 
后 67 h 内 死亡 (Yang and Cox-Foster, 2007) , DWV 
的 原始 宿主 为 西方 蜜蜂 ( Wilfert et al., 2016) , 目前 
已 传播 至 多 种 与 蜂 群 生活 或 授粉 行为 相关 的 昆虫 
( Fürst et al., 2014; Villalobos, 2016) , 其 在 全 球 范 
围 的 大 肆 流 行 是 蜂 群 损失 的 一 个 重要 原因 ( 郑 言 
等 , 2015) 。 认 识 外 寄生 物 .病原体 与 寄主 间 的 相互 
作用 ,对 于 基础 和 应 用 科学 而 言 都 十 分 重要 。 在 狄 
斯 瓦 螨 .DWV 和 西方 塞 蜂 这 三 方面 的 关系 中 , 瓦 螨 
充当 着 DWV 传播 的 纽带 角色 :DWYV dE SE ERI EUR 
体内 均 可 增殖 ,而 瓦 螨 作为 蜜蜂 的 体外 寄生 虫 可 协 
Bj DWV 的 传播 。 这 三 者 间 的 互 作 关 系 成 为 了 探究 
外 寄生 物 .病原体 与 寄主 间 相 互 作用 关系 的 理想 模 
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型 。 本 文 从 狄 斯 瓦 里 促进 DWV 在 蜂 群 中 的 流行 、 
瓦 螨 与 DWV 对 蜜蜂 的 免疫 系统 的 作用 及 其 二 者 的 
协同 危害 对 越冬 蜂 的 影响 等 方面 对 当前 已 有 研究 进 
行 综述 ,以 期 为 蜂 群 损失 的 原因 调查 以 及 昆虫 寄生 
虫 .病原 微生物 与 寄主 三 者 间 关 系 的 探究 提供 参考 ， 
并 为 我 国 相关 领域 开展 后 续 人 研究 提供 借鉴 。 






































1 狄 斯 瓦 螨 促 进 DWV 在 蜂 群 中 的 流行 


1.1 狄 斯 瓦 螨 携带 并 传播 DWV 
病原 体 对 寄主 的 作用 大 体 可 分 为 隐 性 感染 





病毒 在 蜂 群 中 长 期 地 存在 (Kang et al., 2016) ,并 致 
使 新 出 房 幼 蜂 发 育 受 损 和 成 年 蜂 的 隐 性 感染 ,导致 
蜜蜂 愈 发 增高 的 死亡 率 (Dainat et al., 2012a, 
2012b; Martin et al., 2013; Emsen et al., 2015) , 
一 般 认 为 , 瓦 螨 所 携带 的 DWV 病毒 量 与 其 在 
蜂 群 中 的 侵 染 水 平 有 关 。DWV 在 螨 中 复制 且 达 到 
足够 高 的 滴 度 ,继而 随 着 螨 的 寄生 而 导致 病毒 迅速 
扩 增 ,大 大 增强 了 传播 的 有 效 性 (Bowen-Walker and 
Gunn, 1998; Yue and Genersch, 2005 ; Gisder et al., 
2009), 。 蜂 群 中 传播 病毒 的 瓦 螨 越 多 , 病毒 传播 前 
在 螨 体内 的 复制 越 旺盛 , 发育 期 的 晴 被 显 性 感染 的 















































( silent/covert infections) ( 即 机 体 无 病理 症状 ) A 
性 感染 ( apparent/overt infection ) ( 即 表现 出 疾病 体 
fiE) (Sorrell et al., 2009) 。 隐 性 感染 或 显 性 感染 的 
存在 方式 由 多 因素 决定 ,包括 病原 与 寄主 协同 进化 
的 时 间 寄主 的 生理 机 能 、 抗 病原 反应 、 传 播 途 径 和 
环境 因素 等 (Rigaud et al., 2010) 。 隐 性 感染 中 ,一 
般 由 于 病原 体 的 增殖 受 限 ,从 而 降低 了 病原 在 寄主 
间 水 平 传播 的 几率 ;然而 ,染病 寄主 的 长 期 生存 增加 
了 病原 体 垂直 传播 的 可 能 (Lambrechts and Scott, 
2009; Ezenwa and Jolles, 2015) 。 与 此 相反 , 显 性 感 
染 通 常 表现 为 病原 大 量 在 寄主 体内 复制 ,从 而 增强 
毒性 ,最 大 程度 进行 水 平 传播 ( Boots et al., 2003; 
Sorrell et al., 2009; Ryabov et al., 2014), H., 
一 种 多 寄主 病原 体 ( 如 DWV ) 在 种 间 传 播 时 ,该 病 
原 的 毒 力 可 随 着 第 2 种 寄主 的 引入 而 增 大 
( Woolhouse et al., 2001) 。 

RLM CET CA DWV 三 者 的 关系 而 言 , 在 
无 螨 地 区 ,DWV 一 般 只 以 隐 性 感染 存在 于 蜂 群 , 且 
病毒 量 较 低 , 对 蜜蜂 并 无 显 见 危害 ( Martin et al., 
2012; Mondet et al., 2014)。DWYV 相对 其 他 病毒 较 
弱 的 致 病 力 有 利于 其 在 蜂 群 中 持久 性 存在 
(MeMenamin and Genersch, 2015; Kang et al., 
2016) ,并 在 蜂 群 被 瓦 螨 侵 梁 后 借 机 扩张 并 产生 影 
响 。 当 瓦 螨 寄生 于 被 病毒 隐 性 感染 的 寄主 后 ,会 吸 
取 病 毒 颗粒 , 继而 传播 给 其 他 蜜蜂 (Nordstrom， 
2003 ) 。 瓦 螨 寄生 时 的 刺 吸 行为 可 使 得 病毒 粒子 跨 
越 寄主 的 几 丁 质 外 壳 或 围 食 膜 等 生理 屏障 (Evans 
and Spivak, 2010), 直接 进入 蜜蜂 的 血 淋 巴 (de 
Miranda and Genersch, 2010; Ryabov et al., 2014) , 
从 而 帮助 病毒 在 蜜蜂 个 体 间 水 平 传播 。 在 瓦 螨 侵 染 
的 蜂 群 中 DWV 的 检 出 率 几 乎 可 达 100% ( Tentcheva 
et al., 2004; Yang and Cox-Foster, 2005; Yue and 
Genersch , 2005; Martin et al., 2012) , 瓦 螨 不 仅 帮 助 







































































可 能 性 便 越 大 。 因 而 ,DWV 已 被 认为 是 与 瓦 螨 相 关 
的 蜜蜂 最 为 严重 的 次 生病 原 (secondary pathogen ) 
(Yue and Genersch , 2005) ,并 有 观点 提出 ,全 球 大 
规模 的 蜂 群 损失 主要 是 由 于 瓦 螨 与 DWV 在 蜜蜂 个 
体 水 平 上 的 长 期 互 作 而 导致 的 结果 (Ryabov et al., 
2014), 
1.2 狄 斯 瓦 螨 促进 蜂 体 DWY 滴 度 的 增加 

瓦 螨 寄生 不 仅 促进 了 DWV 的 流行 ,并 且 使 得 
蜜蜂 个 体 的 DWV 滴 度 成 百 万 倍 的 增加 ( Martin et 
al., 2012) 。Nazzi 55 (2012 ) 对 被 瓦 螨 不 同 程度 侵 染 
的 蜂 群 在 相同 环境 条 件 下 进行 的 比较 分 析 得 出 , 螨 
fE DWV 滴 度 达到 了 致死 水 平 , 即 DWV 病毒 病 在 蜂 
群 中 的 暴发 与 瓦 螨 的 侵 染 密切 相关 (Ball and Allen, 
1988; Martin et al., 1998; Martin, 2001) 。 染 螨 率 较 
低 的 蜂 群 中 蜂 体 的 病毒 量 通常 也 较 低 (Emsen et al. , 
2015; Khongphinitbunjong et al., 2015) , 而 一 旦 蜂 群 
达到 较 高 的 瓦 螨 载 量 ,即使 通过 人 为 治 螨 等 手段 降 
低 感 染 率 ,DWYV 滴 度 依旧 会 持续 上 升 (Francis et al., 
2013; Mondet et al., 2014) 。 

通常 情况 下 ,DWV 在 蜂 群 中 不 同 个 体 的 的 感染 
量 从 高 到 低 依次 是 晴 、 残 翅 成 年 蜂 、 幼 虫 、 正 党 成 年 
工蜂 和 正常 成 年 雄 蜂 (Chen et al., 2005) 。 蜜 蜂 残 
却 症 状 的 出 现 不 仅 取决 于 是 否 有 瓦 螨 的 侵 染 , 还 涉 
Be DWV 在 螨 体 内 的 滴 度 和 传播 至 寄主 的 病毒 量 
(Bowen-Walker and Gunn, 1999), Yang 和 Cox- 
Foster( 2005 ) 的 研究 表明 ,所 检测 蜜蜂 均 可 检 出 
DWV , 残 翅 蜂 体内 DWV 滴 度 约 为 被 螨 侵 染 但 无 症 
状 蜜蜂 的 10° fho IREA . 胸 .腹部 都 可 检测 到 病 
毒 ,而 无 症状 蜜蜂 的 头 部 从 未 发 现 DWV 的 存在 
(Yue and Genersch , 2005) ,表明 病原 扩散 人头 部 或 
许 是 残 翅 病 暴发 的 关键 。 

此 外 ,通过 模拟 瓦 螨 的 摄食 行为 对 蜜蜂 体 表 所 
造成 的 机 械 性 损伤 研究 表明 ,该 行为 本 身 即 可 导致 
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DWV 在 蜂 体 内 的 激增 ,但 尚未 达到 被 瓦 螨 寄生 后 的 
病毒 量 (Kuster et al., 2014; Ryabov et al., 2014) ,这 
表明 瓦 螨 口 器 的 刺 吸 行为 及 其 唾液 分 泌 物 中 病毒 粒 
子 的 传播 共同 导致 了 DWV 在 蜂 体内 的 增殖 。 
Shimanuki $E (1994 ) 将 瓦 螨 和 病毒 共同 侵害 蜜蜂 后 
表现 出 的 特殊 病症 称 为 蜜蜂 寄生 螨 综 合 症 (bee 
parasitic mite syndrome ) ,症状 显著 与 否 不 仅 取 雇 于 
蜂 群 被 瓦 螨 侵 染 的 程度 和 里 传播 给 蜜蜂 个 体 的 病毒 
量 (Genersch, 2010) ,还 在 于 蜂 群 中 DWV 不 同 毒 株 
的 毒 力 差异 。 
1.3” 狄 斯 瓦 螨 影响 蜂 群 中 DWYV 毒 株 多 样 性 

有 些 病毒 易 发 生变 异 ,在 宿主 体内 可 形成 一 个 
以 优势 毒 株 为 主 的 相关 突变 株 病毒 群 , 即 准 种 ,有 利 
于 病毒 在 不 良 环 境 下 的 生存 ( Mordecai et al., 
2016b) 。 当 一 种 病毒 以 很 多 变种 或 准 种 存在 时 , 虽 
然 发 展 史 和 祖先 也 许 相 类 似 , 但 这 些 变种 的 宿主 范 
围 、 致 病 性 和 流行 病 学 的 差异 可 能 大 有 不 同 
(Domingo et al., 2012), DWV 包括 一 大 类 快速 进 
化 中 的 变 体 (de Miranda and Genersch, 2010) ,其 中 
有 一 些 具有 代表 性 的 优势 变 体 ,不 同 变 体 基因 组 间 
存在 重组 现象 。 随 着 认识 的 深入 ,DWV 的 分 类 也 产 
生 了 变化 。 国 际 病毒 分 类 委员 会 (ICTV ) 将 最 初 报 
道 的 DWV (Lanz et al., 2006) 和 Kakugo 病毒 
( Ongus et al., 2004) 归 类 为 A 型 DWV ,将 首次 发 现 
于 瓦 螨 体 上 的 病毒 Varroa destructor virus-1 归 类 为 B 
型 DWV (Mordecai et al., 2016a), Modecai 等 
(2016b) 通 过 二 代 测 序 的 方法 发 现 了 第 3 种 优势 变 
体 一 一 C 型 DWV。DWYV 变 体 在 蜂 群 中 的 流行 性 受 狄 

































































在 针对 一 些 被 瓦 里 和 较 高 水 平 DWV 共 感 染 的 
蜂 群 的 研究 表明 ,之 所 以 这 些 蜂 群 能 够 存活 ,主要 是 
因为 DWV 的 B 型 毒 株 占 据 主 导 地 位 ,其 与 瓦 蠕 的 
共 感 染 所 形成 的 一 种 新 平衡 一 一 超 感 染 人 免疫 性 
(superinfection immunity ) ,使 蜂 群 得 以 免 遭 高 毒 力 A 
型 毒 株 的 侵扰 ( Mordecai et al.,，2016a) , Ryabov 等 
(2014) 在 蜜蜂 个 体 水 平 对 此 问题 进行 探究 ,他 们 通 
过 从 无 螨 地 区 引进 蜂 群 和 花粉 ( 供 饲 喂 ) ,探究 未 曾 
遭受 过 狄 斯 瓦 螨 危害 的 蜂 群 中 的 幼虫 / 晴 在 面 对 瓦 
ii A DWV 的 双重 威胁 时 DWV 多 样 性 在 宿主 体内 
所 发 生 的 变化 ,结果 显示 发 育 中 的 蜂 肾 体 内 DWV 
水 平 呈 双 模 态 分 布 :未 被 瓦 螨 侵 染 时 病毒 量 较 低 , 且 
DWV 毒 株 呈 现 多 样 性 ; 随 着 瓦 螨 的 出 现 , 蜂 肾病 毒 
水 平 普 遍 升 高 , 且 伴 随 着 一 种 DWV 重组 毒 株 的 大 
量 扩 增 ,同时 寄生 的 瓦 螨 体内 病毒 多 样 性 并 无 改变 。 
该 项 研究 进一步 通过 对 蜂 肾 体外 注射 DWV 多 毒 株 
混合 提取 液 证 实 , 某 一 种 优势 重组 毒 株 在 蜂 体 的 大 
量 增殖 ,只 是 得 益 于 传播 途径 ( 瓦 螨 的 刺 吸 行为 ) , 
而 非 携 播 前 在 螨 体内 的 偏 性 扩 增 。 


2 ” 狄 斯 瓦 螨 和 DWV 对 蜜蜂 免疫 系统 
的 影响 


昆虫 由 于 缺乏 脊椎 动物 所 具有 的 获得 性 免疫 系 
统 ,只 能 依靠 体内 由 细胞 免疫 和 体液 免疫 组 成 的 
( Hoffmann, 2003; Osta et al., 2004) 、 受 诸多 相关 基 
因 调 控 的 先天 免疫 系统 来 抵抗 外 来 威胁 
( Christophides et al., 2002; 张 明 明 等 , 2012)。 当 
































































































































斯 瓦 螨 的 影响 ,不 同 变 体 对 蜜蜂 的 致 病 性 不 同 ,一 些 重 
组 毒 株 的 存在 及 其 多 样 性 的 适应 能 力 使 得 它们 能 够 在 
蜂 群 中 维持 长 久 感 染 ( Mordecai et al., 2016b)。 

Martin 等 (2012) 在 夏威夷 刚 出现 瓦 螨 后 对 蜂 群 
病毒 感染 情况 展开 研究 ,发 现 瓦 螨 不 会 直接 造成 蜂 
群 朋 溃 , 而 是 有 1 ~3 年 的 时 间 混 差 (time lag) ,此 结 
果 与 先前 英国 (Martin et al., 1998) Xir E = (Todd et 
al., 2007) 的 报道 相 类 似 。 同 时 ,该 研究 发 现 ,1 ~3 
年 是 DWV 迅速 扩 增 的 时 间 , 更 是 其 由 多 样 化 毒 株 
走向 单一 毒 株 的 时 间 , 即 瓦 螨 的 出 现 导致 蜂 群 中 
DWV 多 样 性 的 逐步 下 降 和 某 种 优势 毒 株 的 显现 。 
该 项 研究 是 关于 瓦 螨 对 DWV 毒 株 多 样 性 影响 的 首 
次 报道 。 这 一 发 现 很 可 能 与 蜂 群 在 瓦 螨 出 现 后 表现 
出 对 其 忍受 能 力 逐 渐 下 降 一 一 即 造成 蜂 群 朋 溃 的 瓦 
螨 载 量 逐 年 降低 一 一 这 一 现象 (Neumann et al., 
2012) 密切 相关 。 

































































前 关于 蜜蜂 免疫 系统 功能 的 全 面 性 认识 较为 缺乏 ， 
相关 研究 多 由 果 晶 属 Drosophila 同 源 基因 的 报道 推 
断 而 来 ,缺乏 直接 的 实验 证 明 。 而 且 , 果 晶 的 一 些 免 
疫 基因 在 西方 蜜蜂 中 缺失 (Evans，2006 ) ,说 明 免 疫 
系统 的 某 些 方面 或 许 在 这 两 个 物种 间 不 能 同等 
比较 。 
2.1 狄 斯 瓦 螨 对 蜜蜂 免疫 系统 的 影响 

早先 关于 兰 椎 动物 的 研究 表明 ,体外 寄生 虫 会 
抑制 其 寄主 的 免疫 反应 ,从 而 有 利于 自身 的 摄食 与 
繁殖 ,并 导致 免疫 功能 受 限 的 个 体 对 病原 更 为 敏感 
(Titus and Ribeiro, 1988) 。 当 前 已 有 的 关于 瓦 螨 对 
蜜蜂 免疫 反应 的 研究 得 到 了 并 不 一 致 的 结论 ,但 又 
大 多 发 表 在 影响 力 较 高 的 期 刊 上 ,如 《PNAS》《PLoS 
Pathogens》 等 。 

Yang 和 Cox-Foster ( 2005 ) 报道 ,寄生 虫 感染 会 
显著 抑制 寄主 免疫 基因 的 表达 ,DWYV 病毒 滴 度 与 免 
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疫 相 关 酶 的 表达 水 平 呈现 显著 的 负 相 关 , 说 明 瓦 螨 
可 通过 抑制 蜜蜂 的 免疫 系统 而 使 DWV 大 量 扩 增 ， 
从 而 导致 蜂 群 朋 泪 。 此 外 , 另 有 一 些 研究 根据 瓦 螨 
寄生 后 蜂 体 病 毒 滴 度 大 幅 增加 的 现象 ,推测 是 由 于 
螨 的 寄生 活动 抑制 了 蜜蜂 的 免疫 反应 ,引发 内 源 性 
病毒 (尤其 是 DWV) 和 其 他 病原 体 的 激活 ,从 而 导 
致 多 种 蜂 群 疾病 的 暴发 ( Gregory et al., 2005; Shen 
et al., 2005; Di Prisco et al.，2011 ) 。 与 之 相对 ， 
Navajas 等 (2008 ) 通过 分 析 被 瓦 螨 侵 染 的 蜂 师 的 免 
疫 基因 表达 发 现 , 瓦 螨 对 蜜蜂 的 免疫 反应 影响 很 小 ， 
并 提出 蜂 群 抗 里 的 基础 是 蜜蜂 行为 而 非 免 疫 系统 上 
的 差异 。Kuster 等 (2014) 分 析 发 育 中 的 蜜蜂 被 瓦 螨 
侵 染 和 模拟 瓦 螨 针 刺 后 的 5 个 时 间 点 的 免疫 相关 基 
的 表达 ,发 现 瓦 螨 对 蜂 肾 无 免疫 抑制 效应 ,并 且 认 
为 是 其 刺 吸 活动 本 映 有 助 于 瓦 蟒 和 DWV 协同 侵害 
蜜蜂 。 有 研究 同样 显示 , 瓦 螨 的 存在 与 寄主 免疫 反 
应 的 变化 无 明显 的 相关 关系 (Johnson et al., 2009; 
Aronstein et al., 2012; Gregorc et al., 2012) 。 

uj] 5 IE A AR SLT H 23 dC CU I RS 
数量 .成 峰 / 晴 的 日 龄 .DWYV 及 其 他 病毒 的 协同 效应 
所 带 来 的 影响 相关 。Gregory 等 (2005 ) 338 , 52 EC 
侵 当 的 蜂 师 体内 抗菌 肽 defensin 和 abaecin 的 转录 
丰 度 (transcript abundance ) 较 低 ,但 这 一 影响 只 有 在 
封 盖 虽 房 中 的 瓦 螨 数目 较 少 时 才 会 出 现 , 即 免疫 因 
子 存在 差异 性 调节 。 而 且 , 编码 抗菌 肽 的 基因 在 被 
螨 侵 染 后 如 何 变化 与 师 的 发 育 阶段 有 关 (Aronstein 
et al., 2012)。 体 外 研究 表明 , 瓦 螨 寄生 加 之 DWV 
感染 ,导致 蜜蜂 体液 免疫 被 强烈 激活 ( Gregore et al., 
2012) , 而 免疫 基因 表达 的 上 调 会 抑制 瓦 螨 的 繁殖 
(Kuster et al., 2014) ,但 此 免疫 反应 是 否 与 抗 病 相 
关 还 需要 考虑 寄主 的 日 龄 这 一 因素 (Bull et al., 
2012) Nazzi 等 (2012 ) 发 现 , 螨 害 较 严 重 的 蜂 群 的 
成 年 工蜂 体内 免疫 系统 调节 因子 dorsal 的 表达 水 平 
相对 较 低 ,进一步 的 人 工 接种 实验 发 现 单独 的 蜂 螨 
寄生 (无 DWV ) 并 不 会 引起 dorsal 的 表达 水 平 的 降 
低 ,而 不 管 在 有 螨 还 是 无 螨 的 条 件 下 ,DWV 的 感染 
都 会 降低 dorsal 的 表达 水 平 , 这 些 结果 说 明 瓦 螨 与 
病毒 间 的 互 作 关系 很 可 能 决定 了 瓦 螨 寄生 对 蜜蜂 免 
疫 力 的 影响 。 此 外 ,不 同 研究 所 采用 的 蜜蜂 种 系 和 
蠕 源 群 的 状态 同样 可 能 影响 寄主 的 发 育 、 人 免疫 等 生 
理 机 能 反应 。 

这 儿 项 不 同 研 究 显示 , 狄 斯 瓦 螨 的 寄生 对 蜜蜂 
的 免疫 系统 功能 确 有 影响 ,并 且 很 可 能 是 通过 影响 
蜜蜂 对 其 他 病原 的 敏感 性 来 发 挥 作用 。 但 是 ,我 们 
































































































































































































































依然 无 法 明确 瓦 旺 与 蜜蜂 免疫 反应 间 的 直接 相关 关 
系 , 因 此 ,蜜蜂 免疫 系统 被 瓦 螨 侵 染 所 带 来 的 影响 需 
要 进一步 探究 ,尤其 应 注意 定量 蜂 螨 的 影响 2] d 
育 的 不 同 阶段 以 及 DWV 的 滴 度 。 

2.2 DWV 对 蜜蜂 免疫 系统 的 影响 

在 植物 体 已 有 研究 证 实 , 黄瓜 花 叶 病 毒 
( Cucumber mosaic virus ) 编码 一 种 蛋白 来 阻碍 宿主 抗 
病毒 反应 的 同时 ,会 干扰 植物 体 抵抗 蚜虫 的 防御 机 
制 (Lewsey et al., 2010) 。 就 狄 斯 瓦 螨 而 言 ,寄生 于 
成 年 蜜蜂 体 表 、 处 于 过 渡 期 (phoretic phase ) HY PL 
在 蜜蜂 幼虫 巢 房 封 盖 前 数 小 时 进入 划 房 内 , 转 入 繁 
殖 期 (reproductive phase) ( Martin, 1994) , F} FEJ 
封 盖 后 不 久 在 寄主 体 表 穿 一 个 孔 作 为 刺 吸 位 点 且 与 
其 后 代 共 享 此 取 食 点 (Ifantidis，1983; Donzé and 
Guerin, 1997) 。 而 蜜蜂 被 刺 伤 后 ,与 Rel/NF-kB 信 
号 通路 有 关 的 体液 免疫 两 个 重要 防御 机 制 一 一 凝血 
反应 和 黑 化 反应 (Lemaitre and Hoffmann, 2007 ) 会 
促使 伤口 愈合 ,从 而 影响 瓦 螨 及 其 后 代 的 摄食 行为 。 
IBA EF DWV 与 瓦 螨 的 紧密 关系 ,我 们 有 理由 推 
W DWV 是 否 会 帮助 瓦 螨 实现 更 为 便利 的 寄生 ? 

Nazzi 等 (2012 ) 通过 RNAi 技术 确定 西方 蜜蜂 
dorsal-1A 基因 在 抗 DWV 免疫 反应 中 发 挥 重要 作 
FA, Dorsal 是 原 癌 基因 Rel 家 族 的 成 员 之 一 ,参与 
昆虫 的 先天 性 免疫 ,是 Toll 信号 通路 的 下 游 半 基因 
BUS CE, 2012)。 有 研究 同样 表明 ,蜜蜂 的 病毒 
感染 会 造成 参与 Toll 信号 通路 的 相关 基因 的 表达 下 
调 ( Flenniken and Andino, 2011; Ryabov et al., 
2014), Toll 通路 隶属 于 Rel/NF-kB 信和 号 转 导 通路 
CASTES AIM ASR, 2006) ,这 说 明 DWV 对 宿主 免 
疫 系统 的 影响 协助 增强 了 瓦 螨 的 刺 吸 行为 及 其 唾液 
分 洲 物 (Richards et al., 2011) 对 寄主 Rel/NF-kB fri 
号 通路 相关 的 免疫 反应 的 损伤 ,因而 很 可 能 有 利于 
瓦 螨 的 寄生 。 

Di Prisco 等 (2016 ) 通过 实验 证 实 了 DWV 对 宿 
主体 液 免疫 和 细胞 免疫 的 抑制 有 利于 瓦 螨 的 取 食 和 
SER, PUE; DWV 这 种 互惠 的 关系 协同 对 蜜蜂 的 
免疫 系统 及 其 健康 造成 持续 的 负面 影响 。 该 研究 同 
样 表明 ,在 黑 化 作用 中 发 挥 重 要 作用 的 Amel/102 基 
因 与 蜜蜂 个 体 DWV 的 侵 染 水 平 显著 负 相 关 , 即 
DWV 确实 阻碍 了 被 瓦 螨 口 器 刺 伤 的 寄主 的 伤口 
愈合 。 

此 外 ,作为 社会 性 昆虫, 在 蜂 群 水 平 上 蜜蜂 并 不 
完全 依靠 传统 意义 上 的 免疫 基因 来 抵抗 外 来 侵害 ， 
它们 还 可 运用 其 他 基因 或 机 制 ,如 群体 的 社会 性 免 
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疫 力 和 遗传 多 样 性 等 ( Grozinger and Robinson, 
2015), 





3 JW E USE DWV 的 协同 作用 对 越 
冬 蜂 群 的 影响 


越冬 蜂 的 大 量 损失 现象 在 全 球 温 带 地 区 呈现 愈 
发 严重 的 趋势 。 蜂 群 在 越冬 阶段 的 特定 生理 状态 导 
致 了 其 免疫 功能 降低 , 更 易 受 到 病原 体 的 侵袭 
(Steinmann et al., 2015 ) 。 通 过 对 德国 蜂 群 损失 现 
象 连续 4 年 的 追踪 ,已 确认 瓦 螨 和 DWV 对 越冬 蜂 
健康 有 显著 的 负面 效应 ( Genersch ef al., 2010) 。 
































和 细胞 免疫 而 有 利于 瓦 螨 的 寄生 。 

西方 蜜蜂 和 狄 斯 瓦 螨 间 缺乏 协同 进化 
(Thompson and Burdon, 1992) 被 认为 是 西方 蜜蜂 健 
康 状况 不 佳 的 关键 因素 ,在 蜂 群 中 群体 与 个 体 的 防 
御 相 结合 以 应 对 外 界 威胁 的 免疫 机 制 具 有 可 塑性 
( Mondet et al., 2016) , 而 选 育 抗 螨 蜂 种 是 通过 人 为 
干预 来 帮助 蜂 群 加 速 进化 从 而 实现 这 一 抗 性 机 制 的 
重要 手段 ,但 有 关 研 究 近 年 来 却 进 展 有 限 。 究 其 原 
,当前 对 于 瓦 螨 与 其 原始 寄主 间 的 相互 关系 认识 
不 足 占 主要 方面 (Dietemann et al., 2010)。Sumpter 
和 Martin( 2004) 曾 建立 一 个 数学 模型 来 分 析 蜂 体 瓦 
里 载 量 与 病毒 传播 间 的 关系 ,模型 表明 瓦 螨 、 病 毒 和 















































Dainat 等 (2012a) 在 瑞士 的 研究 发 现 ,在 蜜蜂 的 主要 
病 敌 害 中 , 仅 狄 斯 瓦 螨 和 DWV 的 感染 与 越冬 蜂 寿 
命 缩 减 具有 强烈 的 相关 性 。 

DWV 在 夏 未 随 着 瓦 螨 携 播 而 在 蜂 群 中 迅速 扩 
增 ,导致 即将 进入 越冬 阶段 的 健康 青年 蜂 数 目下 降 ， 
越冬 蜂 年 龄 结构 失衡 , xu JN EX ACE BER A 
(Martin, 2001) ; ERREKI (10 月 份 以 前 ) 不 对 蜂 
群 及 时 采取 杀 螨 措施 ,即使 越冬 蜂 群 中 未 发 现 瓦 螨 ， 
DWV 在 整个 冬天 依旧 均 可 检 出 ( Martin et al., 
2010) ,由 之 导致 来 年 春天 蜂 群 的 繁殖 受阻 。Francis 
等 (2013 ) 在 丹麦 的 研究 表明 , 蜂 群 中 的 病毒 滴 度 在 
4 -10 月 间 呈 稳步 增长 ,未 使 用 杀 螨 剂 的 蜂 群 中 病 
毒 增 殖 更 为 迅速 ,病毒 的 复制 与 螨 的 数目 相关 且 大 
部 分 越冬 时 月 演 的 蜂 群 在 10 月 份 的 DWYV 滴 度 显 
著 增 高 。 在 瑞典 对 抗 螨 蜂 群 和 普通 蜂 群 进行 的 对 照 
研究 发 现 ,从 夏季 到 秋季 ,DWYV 增 速 相似 ,但 抗 螨 群 
由 于 对 病毒 侵 染 有 更 高 的 抗 性 和 耐 受 性 ,全 部 顺利 
越冬 , 而 普通 群 均 死 亡 ( Locke et al., 2014) 4 van 
Dooremalen 等 (2012 ) 认为 ,8 - 11 月 是 蜂 群 中 孕育 
越冬 蜂 的 转型 期 ,在 此 期 间 蜜 蜂 能 够 健康 发 育 是 蜂 
群 成 功 越冬 的 保障 。 因 此 ,在 培育 越冬 蜂 前 治理 瓦 
螨 是 蜂 群 能 够 顺利 度 过 寒冬 的 关键 。 




























































































4 小 结 与 展望 


蜂 群 健康 作为 当今 国际 上 普遍 关注 的 话题 之 
一 ,已 受到 越 来 越 多 的 关注 。 狄 斯 瓦 螨 和 蜜蜂 残 这 
病毒 对 蜜蜂 健康 的 影响 举足轻重 。 狄 斯 瓦 螨 侵 染 西 
方 蜜蜂 后 ,通过 携 播 DWV 、 刺 吸 行为 .影响 蜜蜂 免疫 
等 途径 ,促进 西方 塞 蜂 群 中 DWV 的 流行 和 病毒 滴 
度 的 增加 ,同时 引发 高 毒 力 DWV 毒 株 的 出 现 和 流 
行 。 反 过 来 ,DWYV 的 感染 通过 影响 蜜蜂 的 体液 免疫 



























































蜜蜂 三 者 间 在 东方 蜜蜂 群 中 有 一 个 共存 平衡 ,西方 
SE ME HE rp BS dS Te E HB T Du fT BJ fH. ( epidemic 
threshold), Page 等 (2016 ) 最 近 研 究 发 现 , 东 方 蜜蜂 
发 育 中 的 个 体 对 瓦 螨 的 侵 染 更 为 敏感 ,它们 通过 牺 
牲 部 分 个 体 而 保全 蜂 群 的 整体 健康 ,研究 者 进而 提 
出 了 一 种 社会 性 昆虫 跨 世代 群体 免疫 的 新 机 制 一 一 
类 细胞 凋 亡 免疫 (a social analogue of apoptosis) 。 东 
方 蜜蜂 是 狄 斯 瓦 螨 的 原始 寄主 ,我 国 可 充分 利用 中 
华 蜜蜂 A. c. cerana 的 资源 优势 开展 研究 ,并 进而 
探究 昆虫 原始 寄主 与 寄生 虫 间 的 相互 联系 。 

虽然 瓦 螨 在 蜂 群 损失 中 发 挥 的 作用 已 有 大 量 数 
据 支 撑 ,其 主动 传播 蜜蜂 病毒 的 作用 也 已 被 证 实 , 但 
是 这 种 互 作 关 系 的 具体 细节 、 分 子 机 理 仍 不 其 清楚 ， 
导致 寄主 发 育 过 程 中 产生 残 怒 现象 的 机 制 尚 不 明 
确 。 同 时 ,DWV 病毒 亦 可 能 对 瓦 螨 的 健康 造成 影响 
(Nazzi and Le Conte, 2016) ,但 这 仍 待 研 究 探 明 。 
明确 以 上 问题 对 解决 这 一 复杂 的 外 寄生 虫 、 病 原 微 
生物 与 昆虫 寄主 间 的 相互 关联 十 分 必要 。 在 当前 欧 
美 诸 国 面临 日 益 严 峻 的 蜂 群 损失 问题 的 同时 ,我 国 
江浙 地 区 近年 来 越冬 期 间 亦 出 现 大 面积 蜂 群 损失 的 
现象 ( 郑 火 青 等 , 2016a, 2016b) , 须 引 起 政府 、 行 业 
和 社会 的 关注 ,更 需要 各 国 科 学 家 的 同心 瑰 力 。 
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